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Вплив умов зволоження та мінералізації ґрунтового розчину  
на структуру підстилкової мезофауни широколистяних лісів  
степової зони України  
В.В. Бригадиренко9 
Дніпропетровський національний університет імені Олеся Гончара, Дніпропетровськ, Україна  
Облік підстилкової мезофауни здійснювали на території Дніпропетровської, Запорізької, Миколаївської, Донецької областей 
України у природних лісових екосистемах у 2001–2014 рр. Обстежено 339 лісових екосистем. Ксеромезофільні умови зволоження 
характерні для 47 пробних ділянок, мезофільні – для 99, гігромезофільні – для 50, мезогігрофільні – для 89, гігрофільні – для 54; 
трофотоп C представлений 35 пробними ділянками, Dc – 44, Dac – 76, Dn – 128, De – 37, E – 19 лісовими екосистемами. Відносна 
чисельність сапрофагів максимальних значень досягає у гігромезофільних, мезогігрофільних та гігрофільних, а мінімальних – у 
мезофільних умовах зволоження. Частка рідкісних видів максимальна у гігромезофільних умовах зволоження. Мінімальна кіль-
кість масових видів також спостерігається в умовах гігромезофільних і мезогігрофільних широколистяних лісів. У разі зростання 
зволоження ґрунту кількість видів Carabidae, Formicidae та інших домінантних родин залишається без достовірних змін. Відносна 
чисельність Formicidae максимальна у ксеромезофільних і мезофільних умовах зволоження ґрунту. У цих самих гігротопах, а та-
кож у гігромезофільних умовах зволоження максимальна чисельність Julidae. Відсоток у мезофауні Isopoda достовірно зростає у 
мезогігрофільних та гігрофільних умовах зволоження. Частка інших домінантних таксономічних груп у структурі підстилкової 
мезофауни за чисельністю залишається без достовірних змін. У більшості проаналізованих гігротопів 7–8 родин входять до складу 
домінантів. В умовах засолення (трофотопи De та E), а також на легких супіщаних ґрунтах чисельність підстилкової мезофауни 
зменшується. Частка сапрофагів мінімальна у трофотопах Dc і E, у трофотопах C, Dac, Dn та De вона зростає. Наближається до 
оптимальної розмірна структура підстилкової мезофауни трофотопів Dac та Dn. Максимальна кількість видів Carabidae виявлена у 
трофотопі Dn. Кількість видів Formicidae зростає у трофотопах De та E. Чисельність Formicidae максимальна у лісових екосисте-
мах трофотопів De та E. Частка Isopoda максимальна для лісових екосистем трофотопу De.  
Ключові слова: різноманіття; трофічна структура; розмірна структура; структура домінування; лісові екосистеми  
Influence of moisture conditions and mineralization of soil solution  
on structure of litter macrofauna of the deciduous forests  
of Ukraine steppe zone  
V.V. Brygadyrenko 
Oles Honchar Dnipropetrovsk National University, Dnipropetrovsk, Ukraine  
The accounting of litter mesofauna was carried out in the territory of Dnipropetrovsk, Zaporizhzhya, Nikolaev, Donetsk regions of 
Ukraine in the natural forest ecosystems in 2001–2014. 339 forest ecosystems were surveyed; xeromesophilic conditions of moistening were 
characteristic for 47 trial sites, mesophilic conditions – for 99 sites, hygro-mesophilic conditions – for 50 sites, meso-hygrophilic conditions – 
for 89 sites, hygrophilic conditions – for 54 sites; trophotope C was represented by 35 trial sites, Dc – by 44, Dac – by 76, Dn – by 128, De – 
by 37, E – by 19 forest ecosystems, accordingly. The relative number of saprophages reaches maximum values in hygro-mesophilic, meso-
hygrophilic and hygrophilic conditions, and minimum values – in mesophilic conditions of moistening. The share of rare species is maxi-
mum in hygro-mesophilic conditions of moistening. The minimum quantity of mass species is also observed in conditions of hygro-
mesophilic and meso-hygrophilic deciduous forests. With the growth of moistening of the soil, quantity of species of Carabidae, Formicidae 
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and other dominant families remains without significant changes. The relative number of Formicidae is maximum in xeromesophilic and 
mesophilic conditions of soil moistening. In these hygrotopes, as well as in hygro-mesophilic conditions of moistening the Julidae numbers 
are maximum. The Isopoda percent in mesofauna significantly grows in meso-hygrophilic and hygrophilic conditions of moistening. The 
share of other dominant taxonomical groups in the structure of litter mesofauna remains without significant changes in numbers. In the ma-
jority of the analysed hygrotopes 7–8 families are withing the structure of dominants. In the conditions of salinization (trophotopes De and 
E), and also on light sandy loam soils, the numbers of litter mesofauna decrease. Share of saprophages is minimum in trophotopes Dc and E, 
while it increases in trophotopes C, Dac, Dn and De. The dimensional structure of litter mesofauna of trophotopes Dac and Dn comes nearer 
to optimum. The maximum quantity of Carabidae species is revealed in Dn trophotope. The quantity of Formicidae species increases in tro-
photopes De and E. The number of Formicidae species is maximum in the forest ecosystems of trophotopes De and E. The share of Isopoda 
is maximum in the forest ecosystems of trophotope De.  
Keywords: diversity; trophic structure; dimensional structure; structure of domination; forest ecosystems  
Вступ  
Зволоження відіграє найбільшу роль в умовах 
степової зони, де випаровування може в 1,5–2,5 раза 
перевищувати кількість опадів (Bachinsky, 1962). Воно 
визначає біомасу як трав’яної, чагарникової та деревної 
рослинності, так і пов’язаних із ними угруповань мезо-
фауни (Belgard, 1971; Brygadyrenko, 2003, 2004). Безхре-
бетні мігрують у лесовій екосистемі у разі зміни умов 
зволоження, обираючи оптимальний гігротермічний 
режим (Gerisch et al., 2006). В умовах тайги чи у північ-
ній частині Євразії безхребетні тварини не настільки 
лімітовані умовами зволоження (Weber and Flannigan, 
1997; Striganova and Poryadina, 2005; Gryuntal, 2009, 
2010), як у степовій зоні. У бореальних екосистемах ви-
значальний вплив на структуру угруповань здійснюють 
термічні умови місцеперебування, наявність трофічної 
бази, чисельність комахоїдних хребетних тварин тощо 
(Rybalov and Kamaev, 2011). У степовій зоні мікрорель-
єф, незначні пониження поверхні ґрунту сприяють на-
копиченню органічних решток і концентрації багатьох 
видів безхребетних (Faly and Brygadyrenko, 2014).  
Опосередкований вплив на окремі характеристики 
угруповань безхребетних здатне чинити різноманіття 
рослин, у першу чергу дерев (Bjorkman, 1997; Stamps and 
Linit, 1997; Reynolds et al., 2003; Sobek et al., 2009; 
Oxbrough et al., 2012). Види рослин штучних лісових 
насаджень відрізняються як коротшим терміном присто-
сування одне до одного, так і несформованими зв’яз-
ками з безхребетними та мікроорганізмами (Butterfield 
and Malvido, 1992). Лісові фітоценози, створені люди-
ною, часто не відповідають умовам місцеперебування за 
гідрологічними та ґрунтовими умовами (Belgard, 1971), 
що зумовлює ослаблення рослин, їх масове ушкодження 
хворобами та шкідниками (Brockerhoff et al., 2008). Крім 
рослинності взаємодія між компонентами зооценозу 
може активно трансформувати підстилкове угрупован-
ня. Досліджені механізми впливу окремих таксономіч-
них груп безхребетних на мезофауну в цілому (Talbot et 
al., 2008; Slipinski et al., 2012).  
Антропогенні чинники також істотно трансформу-
ють структуру угруповань підстилкових безхребетних, у 
першу чергу людина шляхом випалювання органічних 
решток на поверхні ґрунту знищує зоофагів та 
сапрофагів (Pakhomov and Brygadyrenko, 2005; Müller et 
al., 2007; Moroz et al., 2011). Не менш руйнівний вплив 
на угруповання безхребетних підстилки людина здійс-
нює шляхом порушення цілісності природних місцепе-
ребувань (Hanski, 1999). Фрагментація екосистем особ-
ливо небезпечна для тих тварин, яким властива відносно 
висока міграційна активність (Didham, 1997). Третій 
чинник впливу людини на лісове середовище – це 
рекреаційне навантаження, особливо небезпечне в умо-
вах фрагментованих та острівних лісів степової зони 
(Jabin et al., 2004; Wolf and Gibbs, 2004; Fedorchenko and 
Brygadyrenko, 2008). У степовій зоні України усі ліси 
належать до першої категорії, тобто рубки головного 
користування тут не здійснюються, а отже, і пряме ви-
лучення деревини та пов’язане з ним механічне руйну-
вання підстилки трапляється значно рідше 
(Brygadyrenko and Fedorchenko, 2007; Spitzer et al., 2008). 
Крім зазначених вище, десятки інших опосередкованих 
механізмів впливу людини на лісові екосистеми здатні 
реалізуватися на невеликих ділянках: від пестицидної 
обробки до збирання лікарських рослин або грибів (Batič 
et al., 1999; Berg et al., 2010).  
Найчастіше для біоіндикації умов середовища вико-
ристовують окремі, добре досліджені родини та ряди 
безхребетних тварин підстилки, наприклад, павуків або 
турунів (Rainio and Niemela, 2003; Oxbrough et al., 2005; 
Pearce and Venier, 2006; Cameron and Leather, 2012). 
При цьому певні види цих груп можуть бути вузько 
спеціалізованими (Polchaninova and Prokopenko, 2013) до 
невідомих зараз характеристик біотопів, мати невисоку 
міграційну активність, зникати за впливу дії невизначе-
них досі біотичних, абіотичних або антропогенних чин-
ників. Тому біоіндикацію умов середовища доцільно 
здійснювати не з використанням окремих видів, а шля-
хом аналізу їх комплексів або підстилкової мезофауни в 
цілому.  
Оскільки складність об’єкта дослідження (підстил-
кової мезофауни) не дозволяє оцінити її структуру, ана-
лізуючи окремі пробні ділянки, ми здійснили спробу 
узагальнити результати власних багаторічних дослі-
джень, виконаних за єдиною методикою (Brygadyrenko, 
2002, 2005; Brygadyrenko and Solovjov, 2007; 
Brygadyrenko and Komarov, 2008; Brygadyrenko et al., 
2012 та ін.). Аналіз розподілу безхребетних тварин для 
широколистяних природних лісів, здійснений за резуль-
татами багаторічних спостережень для степової зони, 
раніше не проводився, подібний аналіз зроблено лише 
для соснових лісів і штучних лісових насаджень степо-
вої зони (Brygadyrenko, 2014, 2015).  
Мета цієї статті – оцінити мінливість основних хара-
ктеристик, трофічної, розмірної, таксономічної струтку-
ри та структури домінування угруповань підстилкової 
мезофауни у природних широколистяних лісах степової 
зони України у градієнті зволоження ґрунту та мінералі-
зації ґрунтового розчину.  
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Матеріал і методи досліджень  
Облік підстилкової мезофауни здійснювали на тери-
торії Дніпропетровської, Запорізької, Миколаївської, 
Донецької областей України у природних лісових екоси-
стемах 30–200-річного віку у 2001–2014 рр. Для кожної 
пробної ділянки робили геоботанічний опис за стандар-
тною методикою, враховували ступінь зімкненості дере-
вного та чагарникового ярусів, покриття трав’яного біо-
геогоризонту для всіх рослин, а також для кожного виду 
рослин окремо.  
Обстежено 339 лісових екосистем із домінуванням у 
наметі Fraxinus excelsior L. (82 пробні ділянки), Quercus 
robur L. (75), Acer campestre L. (39), Tilia cordata Mill. 
(36), Populus tremula L. (30), Salix alba L. (19), Populus 
nigra L. (18), Ulmus laevis Pall. (15), Alnus glutinosa (L.) 
Gaertn. (9), Betula pubescens Ehrh. (8), Ulmus carpinifolia 
Rupp. ex G. Suckow (8 пробних ділянок). Обстежені ді-
лянки залежно від зімкненості крон деревного ярусу 
розрізнялись таким чином: зімкненість крон менше 49% – 
24 пробні ділянки, 50–59% – 52, 60–69% – 58, 70–79% – 
99, 80–89% – 70, 90–100% – 36 лісових екосистем.  
Відповідно до уявлень провідного фахівця у галузі 
степового лісознавства проф. О.Л. Бельгарда, найбіль-
ший вплив на ліси в умовах степової зони чинять зволо-
ження та мінералізація ґрунтового розчину, яка корелює 
з механічним складом грунту (Belgard, 1971). Збираючи 
матеріал для цієї статті, ми обстежили 339 лісових еко-
систем: 47 пробних ділянок у ксеромезофільних умовах 
зволоження (гігротоп 1–2 за О.Л. Бельгардом), 99 – у 
мезофільних (гігротоп 2), 50 – у гігромезофільних (гіг-
ротоп 2–3), 89 – у мезогігрофільних (гігротоп 3), 54 – у 
гігрофільних умовах зволоження (гігротоп 4). Проаналі-
зовані пробні ділянки відповідно до системи лісорослин-
них умов, обґрунтованої О.Л. Бельгардом, розподілені за 
трофотопами таким чином: C – 35 пробних ділянок, Dc – 
44, Dac – 76, Dn – 128, De – 37, E – 19.  
Підстилковий ярус – середовище існування підстил-
кової мезофауни та, одночасно, трофічний ресурс для 
живлення сапрофагів. Пробні ділянки для даного дослі-
дження залежно від потужності підстилки розподілені 
таким чином: потужність підстилки не перевищує 10 мм 
– 105 пробних ділянок, 10–19 мм – 53, 20–29 мм – 106, 
30–39 мм – 57, понад 40 мм – 18 пробних ділянок.  
Найчастіше у травостої пробних ділянок домінують 
Stellaria holostea L., Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm., 
Urtica dioica L., Aegopodium podagraria L., Torilis 
japonica (Houtt.) DC., Ballota nigra L., Chelidonium majus 
L., Galium aparine L., Leonurus quinquelobatus Gilib., 
Campanula persicifolia L., Asarum europaeum L., 
Polygonatum multiflorum (L.) All., Pulmonaria obscura 
Dumort., Poa angustifolia L., P. nemoralis L., Viola odorata 
L., V. hirta L. На супіщаних ґрунтах більшого поширення 
набувають Dactylis glomerata L., Betonica officinalis L., 
Convallaria majalis L., Glechoma hederacea L., 
Polygonatum odoratum (Mill.) Druce, Ajuga genevensis L., 
Fragaria viridis Weston, Aristolochia clematitis L., Sedum 
telephium L., Elymus caninus (L.) L., Arctium minus (Hill) 
Bernh., Salvia nemorosa L. За мезогігрофільних та гігро-
фільних умов вологості ґрунту поширені Lysimachia 
nummularia L., L. vulgaris L., Stellaria media (L.) Vill., 
Lycopus europaeus L., Filipendula vulgaris Moench, 
F. ulmaria (L.) Maxim., Ranunculus repens L., C. praecox 
Schreb., Elytrigia repens (L.) Nevski, Phragmites australis 
(Cav.) Trin. ex Steud. За умов зростання мінералізації 
ґрунтового розчину у травостої також з’являються 
Eryngium planum L., Beckmannia eruciformis (L.) Host, 
Plantago cornuti Gouan, Limonium hypanicum Klokov. 
Трав’янисті рослини на пробних ділянках утворюють 
різною мірою зімкнені травостої, від фрагментарної 
рослинності до суцільних заростей. З обстежених 
ділянок 0–14% покриття травостою має 41 пробна 
ділянка, 15–29% – 54, 30–44 – 39, 45–59% – 34, 60–74% – 
49, 75–89% – 80, 90–100% – 42 пробні ділянки.  
Чагарниковий ярус на більшості обстежених проб-
них ділянок представлений Sambucus nigra L., Euonymus 
verrucosa Scop., Eu. europaea L., Swida sanguinea (L.) 
Opiz, Crataegus monogyna Jacq., Salix cinerea L., S. 
pentandra L., Frangula alnus Mill., Corylus avellana (L.) 
H.Karst., Rosa canina L., Amorpha fruticosa L., Lonicera 
tatarica L., Sambucus racemosa L., Rhamnus cathartica L. 
Для більшості обстежених ділянок його зімкненість ко-
ливається в межах 5–45%.  
Ґрунтові пастки (об’ємом 500 мл із фіксатором 20% 
розчином NaCl) перевіряли залежно від погодних умов 
кожні 5–7 діб протягом 20–185 діб (від 3 до 24 вибірок 
на кожній пробній ділянці). Для порівняння структури 
угруповань мезофауни підстилки аналізували 20-добові 
проміжки часу (середина червня) по одному для кожної 
пробної ділянки.  
Різноманіття мезофауни (Shannon and Weaver, 1949; 
Pilou, 1977) оцінювали за співвідношенням чисельності 
видів у вибірках за 20-добовий період. Аналізуючи так-
сономічну структуру, домінантами вважали родини або 
ряди, які превищували 3% сумарної чисельності підсти-
лкової мезофауни. Статистичну обробку результатів 
здійснювали у пакеті програм Statistica 8.0. На діаграмах 
показані медіана, 25–75% квартилі та окремі точки да-
них (так звані «викиди» – º та екстремуми – *). У тексті 
наведено лише медіани характеристик: саме вони, а не 
середні значення найбільш показові для розподілу, який 
часто відхиляється від нормального. Для порівняння 
вибірок застосовано однофакторний дисперсійний ана-
ліз, при цьому розбіжності між значеннями характерис-
тик вважали достовірними за Р < 0,05.  
Результати та їх обговорення 
Вплив на підстилкову мезофауну умов зволоження  
Основні характеристики. Сумарна чисельність мезо-
фауни (рис. 1 а) достовірно не змінюється у градієнті 
зволоження. Максимальна медіана чисельності спосте-
рігається у мезофільних та гігромезофільних умовах 
зволоження (104 та 80 екз./100 пастко-діб), оптимальних 
для степової зони. У посушливіших і вологіших умовах 
зволоження медіана даної характеристики перебуває на 
рівні 20–32 екз./100 пастко-діб. Кількість видів 
підстилкової мезофауни у широколистяних лісах 
залежно від умов зволоження достовірно не змінюється, 
але спостерігається тенденція до її зростання при 
зростанні зволоження (рис. 1 б). Достовірних змін 
індексів різноманіття Шеннона та Пілоу (рис. 1 в, г) 
також не спостерігається.  
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Рис. 1. Основні характеристики підстилкової мезофауни широколистяних 
лісів степової зони залежно від умов зволоження:  
а – сумарна чисельність (екз./100 пастко-діб), б – кількість видів,  
в – індекс Шеннона (біт), г – індекс Пілоу (біт); по осі абсцис –  
умови зволоження (1–2 – ксеромезофільні, 2 – мезофільні,  
2–3 – гігромезофільні, 3 – мезогігрофільні, 4 – гігрофільні),  
по осі ординат – значення характеристик  
Трофічна структура. Відносна чисельність фіто-
фагів (рис. 2 а) у складі підстилкової мезофауни широ-
колистяних лісів степової зони достовірно не зміню-
ється: медіана цієї характеристики для різних гігротопів 
перебуває на рівні 2–4%, відносна чисельність фітофагів 
максимальна у двох крайніх проаналізованих гігротопах 
(ксеромезофільних і гігрофільних місцеперебуваннях). 
Відносна чисельність сапрофагів також достовірно не 
змінюється (рис. 2 б), максимальних значень (медіана 
47–52%) досягає у гігромезофільних, мезогігрофільних 
та гігрофільних, а мінімальних (21%) – у мезофільних 
умовах зволоження.  
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Рис. 2. Трофічна структура (за чисельністю) підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони залежно від умов зволоження:  
а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги; по осі абсцис –  
умови зволоження (1–2 – ксеромезофільні, 2 – мезофільні, 2–3 – гігромезо-
фільні, 3 – мезогігрофільні, 4 – гігрофільні), по осі ординат –  
частка трофічної групи в герпетобії (%)  
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Частка зоофагів у герпетобії за різних умов зволо-
ження відносно стабільна (рис. 2 в): медіана цієї харак-
теристики у різних гігротопах природних широколис-
тяних лісів змінюється у досить вузькому діапазоні (10–
18%). Частка поліфагів у складі підстилкової мезофауни 
(рис. 2 г) має тенденцію до зниження при переході від 
посушливих до вологих ґрунтових умов у широко-
листяних лісах степової зони (медіана зменшується з 48% 
до 21% від чисельності мезофауни).  
Кількість видів усіх чотирьох проаналізованих 
трофічних груп мезофауни достовірно не змінюється у 
п’яти градаціях зволоження широколистяних лісів (рис. 
3), при цьому медіана для різних гігротопів для 
фітофагів перебуває на рівні 2–3 видів, сапрофагів – 4–6, 
зоофагів – 5–10, поліфагів – 4–5 видів.  
Структура домінування. Частка рідкісних видів 
(<1,5% чисельності) максимальна у гігромезофільних 
умовах зволоження (рис. 4 в). Мінімальна кількість 
масових видів (>12,5%) також спостерігається в умовах 
гігромезофільних і мезогігрофільних широколистяних 
лісів (для цих гігротопів медіана жодної із трьох 
проаналізованих груп домінування не відрізняється від 
0, рис. 4 в, г). У цілому структура домінування підстил-
кової мезофауни широколистяних лісів порівняно з 
лісовими насадженнями (Brygadyrenko, 2015) та 
хвойними лісами степової зони (Brygadyrenko, 2014) 
близька до оптимальної.  
Розмірна структура. Частка найменшої розмірної 
групи (<4 мм довжини тіла) максимальна у мезофільних 
типах лісу (медіана дорівнює 22%, рис. 5 б) порівняно з 
іншими гігротопами, де медіана цієї характеристики 
перебуває на рівні 6–9%. Максимальна висота піка на 
діаграмі розмірної структури для групи довжиною тіла 
4–7 мм розташована на рівні 55–59% (медіана) для 
ксеромезофільних, мезогігрофільних та гігрофільних 
умов зволоження (рис. 5 а, г, д). Це дещо менші величи-
ни порівняно зі значеннями цього параметра для різних 
гігротопів лісових насаджень (Brygadyrenko, 2015) або 
соснових лісів степової зони (Brygadyrenko, 2014), де 
медіана даної характеристики може перевищувати 85%. 
Чисельність найбільших за розмірами тіла (>20 мм) груп 
безхребетних у підстилці мінімальна у гігрофільних 
умовах зволоження (рис. 5 д), в інших гігротопах 
чисельність цих розмірних груп достовірно відріз-
няється від 0. Додаткові піки на кривій розмірної 
структури (для розмірної групи 12–15 мм довжини тіла) 
наявні знову ж таки у гігрофільних типах лісів (рис. 5 д), 
в інших гігротопах відсутні.  
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Рис. 3. Трофічна структура (за кількістю видів) підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони залежно від умов зволоження:  
а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги; по осі абсцис –  
умови зволоження (1–2 – ксеромезофільні, 2 – мезофільні, 2–3 – гігромезо-
фільні, 3 – мезогігрофільні, 4 – гігрофільні), по осі ординат –  
кількість видів в угрупованні  
 
 
Розподіл угруповань мезофауни за кількістю видів 
має подібні закономірності для всіх проаналізованих 
гігротопів широколистяних лісів (рис. 6). Максимальна 
висота піків за кількістю видів зареєстрована для 
розмірної групи 4–7 мм у гігрофільних умовах (медіана 
– 10 видів, рис. 6 д), для цих самих умов зволоження 
характерна також максимальна висота піка, що 
відповідає розмірній групі <4 мм. Тобто у гігрофільних 
типах широколистяних лісів спостерігається спрощення 
розмірної структури підстилкової мезофауни як за 
чисельністю, так і за кількістю видів. Таким чином, 
діаграми розмірної структури свідчать про близький до 
оптимального розподіл безхребетних за розмірами їх 
тіла у складі підстилкової мезофауни більшості 
гігротопів широколистяних лісів степової зони (крім 
гігрофільних умов зволоження).  
Таксономічна структура. У разі зростання зволо-
ження ґрунту кількість видів Carabidae у підстилці зали-
шається без достовірних змін (медіана – 4 види, рис. 7), 
Formicidae – теж достовірно не змінюється (1–3 види). 
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Інші домінантні родини безхребетних також достовірно 
не змінюють кількість видів у своєму складі.  
У таксономічній структурі підстилкової мезофауни за 
чисельністю відбуваються помітніші зміни (рис. 8). Від-
носна чисельність Formicidae максимальна у ксеромезо-
фільних и мезофільних умовах зволоження ґрунту (меді-
ана 24% та 22% відповідно). У цих самих гігротопах, а 
також у гігромезофільних умовах зволоження макси-
мальна чисельність Julidae (рис. 8 а, б, в). Відсоток у 
мезофауні Isopoda достовірно зростає з 3–11% (медіана) 
до 25% та 38% у мезогігрофільних та гігрофільних 
умовах зволоження відповідно (рис. 8 г, д). Частка інших 
домінантних таксономічних груп у структурі підстилкової 
мезофауни залишається без достовірних змін. Порівняно з 
таксономічною структурою соснових лісів та широко-
листяних лісових насаджень таксономічна структура 
мезофауни природних типів широколистяних лісів 
різноманітніша, у більшості проаналізованих гігротопів 
7–8 родин входять до складу домінантів (чисельність яких 
перевищує 3% загальної чисельності мезофауни).  
>5
0%
25
,0
-4
9,
9%
12
,5
-2
4,
9%
6,
3-
12
,4
%
3,
2-
6,
2%
1,
5-
3,
1%
0,
8-
1,
5%
<0
,7
%
0
2
4
6
8
10
12
14
16
18
20
22
24
26
 
>5
0%
25
,0
-4
9,
9%
12
,5
-2
4,
9%
6,
3-
12
,4
%
3,
2-
6,
2%
1,
5-
3,
1%
0,
8-
1,
5%
<0
,7
%
0
5
10
15
20
25
30
35
40
>5
0%
25
,0
-4
9,
9%
12
,5
-2
4,
9%
6,
3-
12
,4
%
3,
2-
6,
2%
1,
5-
3,
1%
0,
8-
1,
5%
<0
,7
%
0
5
10
15
20
25
30
35
 а б в 
>5
0%
25
,0
-4
9,
9%
12
,5
-2
4,
9%
6,
3-
12
,4
%
3,
2-
6,
2%
1,
5-
3,
1%
0,
8-
1,
5%
<0
,7
%
0
5
10
15
20
25
30
35
40
45
 
>5
0%
25
,0
-4
9,
9%
12
,5
-2
4,
9%
6,
3-
12
,4
%
3,
2-
6,
2%
1,
5-
3,
1%
0,
8-
1,
5%
<0
,7
%
0
5
10
15
20
25
30
35
40
г д 
Рис. 4. Структура домінування 
підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони 
залежно від умов зволоження:  
а – ксеромезофільні, б – мезофільні, 
в – гігромезофільні, г – мезогігрофільні, 
д – гігрофільні; по осі абсцис – частка 
виду в угрупованні (%), по осі ординат 
– кількість видів в угрупованні  
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Рис. 5. Розмірна структура 
підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони 
залежно від умов зволоження:  
а – ксеромезофільні, б – мезофільні, 
в – гігромезофільні, г – мезогігрофільні, 
д – гігрофільні; по осі абсцис – довжина 
тіла особин (мм), по осі ординат – 
частка особин даної розмірної групи 
в угрупованні (%) 
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Рис. 6. Розмірна структура підстилко-
вої мезофауни широколистяних лісів 
степової зони залежно від умов зволо-
ження: а – ксеромезофільні,  
б – мезофільні, в – гігромезофільні, 
г – мезогігрофільні, д – гігрофільні; 
по осі абсцис – довжина тіла особин 
(мм), по осі ординат – кількість видів 
даної розмірної групи в угрупованні 
г д  
 
Вплив на підстилкову мезофауну трофотопу  
Основні характеристики. Сумарна чисельність мезо-
фауни максимальна у трофотопах Dc, Dac та Dn (медіана – 
169, 90 та 96 екз./100 пастко-діб відповідно, рис. 9 а). 
За умов засолення (трофотопи De та E), а також на легких 
супіщаних ґрунтах медіана чисельності підстилкової 
мезофауни зменшується до 9–21 екз./100 пастко-діб. 
Достовірної зміни кількості видів у різних трофотопах 
природних типів широколистяних лісів не спостерігається 
(рис. 9 б). Індекси різноманіття Шеннона та Пілоу також 
достовірно не змінюються залежно від трофності едафо-
топу (рис. 9 в, г). Таким чином у широколистяних лісах 
степової зони відбувається поступова зміна видового скла-
ду мезофауни, але кількість видів, так само як і індекси 
різноманіття, при цьому залишаються на постійному рівні.  
Трофічна структура. Відносна чисельність фітофагів 
у різних трофотопах залишається на постійному рівні 
(медіана коливається в межах 2–4%, рис. 10 а). Частка 
сапрофагів у складі підстилкової мезофауни мінімальна у 
трофотопах Dc і E (медіана 18 та 14% відповідно), у 
трофотопах C, Dac, Dn та De вона зростає до 36–44% 
(рис. 10 б). Відсоток у складі підстилкової мезофауни 
зоофагів (рис. 10 в) у градієнті мінералізації ґрунтового 
розчину має тенденцію до зменшення (медіана 
зменшується з 19% до 10–12%), а поліфагів (рис. 10 г), 
навпаки, зростає (з 23–26% до 46–50%). Але достовірних 
відмінностей за відносною чисельністю цих трофічних 
груп не зареєстровано. Кількість видів у складі жодної з 
чотирьох трофічних груп у градієнті трофності 
ґрунтового розчину достовірно не змінюється (рис. 11): у 
трофотопах Dn, De та E відбувається поступова заміна 
лісових видів на галофільні.  
Структура домінування. Частка рідкісних видів 
(менше 1,5% за чисельністю) мінімальна у широколис-
тяних лісах трофотопів С та Е (рис. 12 а, е). Макси-
мальна кількість масових видів (понад 12,5%) також 
спостерігається у трофотопі С. Наближеною до 
оптимальної можна вважати розмірну структуру 
мезофауни трофотопів Dac та Dn (рис. 12 в, г).  
Розмірна структура. Частка найменшої розмірної 
групи (<4 мм) достовірно не відрізняється в усіх 
досліджених трофотопах (рис. 13). Максимальний відсо-
ток розмірної групи 4–7 мм зареєстрований у трофото-
пах De та E (рис. 13 д, е). У цих самих трофотопах 
спостерігається випадання частини розмірних груп 
безхребетних зі складу підстилкової мезофауни. Додат-
ковий пік для розмірної групи 12–15 мм та низька 
чисельність видів довжиною тіла понад 20 мм харак-
терні для трофотопу С (рис. 13 а). За кількістю видів 
розмірна структура проаналізованих типів лісу подібна, 
розбіжності між трофотопами не виявляються (рис. 14).  
Таксономічна структура. Максимальна кількість 
видів Carabidae виявлена у трофотопі Dn (рис. 15 д) – у 
середньому 2 види, порівняно з 4–5 видами у 
трофотопах Dac і Dn (рис. 15 в, г). Кількість видів Formi-
cidae зростає у трофотопах De та E (рис. 15 д, е). 
Кількість видів інших домінантних таксономічних груп 
достовірно не змінюється.  
Медіана чисельності Formicidae максимальна у 
лісових екосистемах трофотопів De та E (47% та 49% 
відповідно, рис. 16 д, е). В інших трофотопах частка 
мурах у мезофауні перебуває на рівні 8–14% за 
чисельністю. Частка турунів у підстилковій мезофауні 
лісових екосистем різних трофотопів достовірно не 
змінюється. Частка Isopoda максимальна для лісових 
екосистем трофотопу De (медіана 34%, рис. 16 д). 
Відносна чисельність Lycosidae та Julidae у підстилковій 
мезофауні різних трофотопів достовірно не змінюється.  
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Рис. 7. Таксономічна структура підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони  
залежно від умов зволоження:  
а – ксеромезофільні, б – мезофільні, в – гігромезофільні, 
г – мезогігрофільні, д – гігрофільні; по осі абсцис – 
домінантні таксономічні групи, по осі ординат – кількість 
видів даної групи в угрупованні; Dif. – види інших 
таксономічних груп 
 
 
Аналізуючи вплив на підстилкову мезофауну зволо-
ження та мінералізації ґрунтового розчину, треба мати 
на увазі, що до найважливіших параметрів середовища 
для безхребетних тварин належать також потужність під-
стилки, зімкненість крон дерев, наявність і ступінь роз-
витку трав’яного ярусу у лісовій екосистемі (Bryga-
dyrenko, 2002, 2004). До основних чинників, які 
визначають чисельність підстилкової фауни, належить 
також чисельність комахоїдних ссавців, птахів і амфібій, 
дуже рідко – рептилій (Bulakhov et al., 2008; Bulakhov 
and Pakhomov, 2010; Bobyliov et al., 2014). Дослідження 
впливу цих чинників потребує застосування спеціальних 
методів. Результати наших попередніх розрахунків 
(Brygadyrenko, 2006), виконаних на базі 29 заплавних 
лісових екосистем, свідчать, що ані кількість видів, ані їх 
числельність, індекси різноманіття, чисельність доміна-
нтних родин підстилкових безхребетних тварин достові-
рно не змінюються залежно від умов зволоження. Це 
дослідження, виконане на основі аналізу підстилкової 
мезофауни 339 лісових екосистем, підтверджує резуль-
тати, отримані у 2006 році. Результати нашого 14-
річного дослідження дозволяють стверджувати, що тро-
фічна, розмірна та таксономічна структури мезофауни 
на рівні родин – набагато стабільніша система, ніж це 
уявлялося раніше. У складі мезофауни різних гігротопів 
або трофотопів відбувається закономірна зміна видів, 
при цьому трофічна, розмірна, таксономічна структури 
та структура домінування для не порушених людиною 
лісових екосистем у більшості випадків залишаються 
відносно стабільними.  
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Рис. 8. Таксономічна структура підстилкової  
мезофауни широколистяних лісів степової зони  
залежно від умов зволоження:  
а – ксеромезофільні, б – мезофільні, в – гігромезофільні, 
г – мезогігрофільні, д – гігрофільні;  
по осі абсцис – домінантні таксономічні групи,  
по осі ординат – частка даної таксономічної групи  
в угрупованні за чисельністю (%); Dif. – види  
інших таксономічних груп 
 
Висновки  
У градієнті умов зволоження сумарна чисельність та 
кількість видів мезофауни широколистяних лісів 
степової зони достовірно не змінюються. Достовірних 
змін індексів різноманіття Шеннона та Пілоу також не 
спостерігається.  
Відносна чисельність сапрофагів максимальних зна-
чень досягає у гігромезофільних, мезогігрофільних та 
гігрофільних, а мінімальних – у мезофільних умовах 
зволоження. Частка фітофагів та зоофагів у герпетобії за 
різних умов зволоження відносно стабільна. Частка полі-
фагів має тенденцію до зниження під час переходу від 
посушливих до вологих ґрунтових умов. Кількість видів 
чотирьох трофічних груп також достовірно не змінюється 
у п’яти градаціях зволоження широколистяних лісів.  
Частка рідкісних видів максимальна у гігромезо-
фільних умовах зволоження. Мінімальна кількість масо-
вих видів також спостерігається в умовах гігромезо-
фільних і мезогігрофільних широколистяних лісів.  
Частка найменшої розмірної групи (<4 мм довжини 
тіла) максимальна у мезофільних типах лісу. Максималь-
на висота піка на діаграмі розмірної структури для групи 
довжиною тіла 4–7 мм зареєстрована у ксеромезофільних, 
мезогігрофільних та гігрофільних умовах зволоження. 
Чисельність найбільших за розмірами тіла (>20 мм) груп 
безхребетних у підстилці мінімальна у гігрофільних 
умовах зволоження. Додаткові піки на кривій розмірної 
структури (для розмірної групи 12–15 мм довжини тіла) 
наявні також у гігрофільних типах лісів. У гігрофільних 
типах широколистяних лісів спостерігається спрощення 
розмірної структури підстилкової мезофауни як за 
чисельністю, так і за кількістю видів.  
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Рис. 9. Основні характеристики підстилкової мезофауни  
широколистяних лісів степової зони залежно від трофності едафотопу:  
а – сумарна чисельність (екз./100 пастко-діб), б – кількість видів,  
в – індекс Шеннона (біт), г – індекс Пілоу (біт); по осі абсцис –  
трофотоп, по осі ординат – значення характеристик  
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Рис. 10. Трофічна структура (за чисельністю) підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони залежно від трофності едафотопу:  
а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги; по осі абсцис –  
трофотоп, по осі ординат – частка трофічної групи в герпетобії (%)  
 
г   
 
Під час зростання зволоження ґрунту кількість видів 
Carabidae, Formicidae та інших домінантних родин 
залишається без достовірних змін. Відносна чисельність 
Formicidae максимальна у ксеромезофільних і 
мезофільних умовах зволоження ґрунту. У цих самих 
гігротопах, а також у гігромезофільних умовах 
зволоження максимальна чисельність Julidae. Відсоток у 
мезофауні Isopoda достовірно зростає у 
мезогігрофільних та гігрофільних умовах зволоження. 
Частка інших домінантних таксономічних груп у 
структурі підстилкової мезофауни за чисельністю 
залишається без достовірних змін. У більшості 
проаналізованих гігротопів 7–8 родин входять до складу 
домінантів.  
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Рис. 11. Трофічна структура (за кількістю видів) підстилкової мезофауни 
широколистяних лісів степової зони залежно від трофності едафотопу:  
а – фітофаги, б – сапрофаги, в – зоофаги, г – поліфаги; по осі абсцис –  
трофотоп, по осі ординат – кількість видів в угрупованні  
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Рис. 12. Структура домінування підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони  
залежно від трофності едафотопу: а – трофотоп С, б – Dc, в – Dac, г – Dn, д – De, e – трофотоп Е;  
по осі абсцис – частка виду в угрупованні (%), по осі ординат – кількість видів в угрупованні  
Сумарна чисельність мезофауни максимальна у тро-
отопах Dc, Dac та Dn. За умов засолення (трофотопи De 
та E), а також на легких супіщаних ґрунтах чисельність 
підстилкової мезофауни зменшується. Достовірної зміни 
кількості видів, індексів різноманіття Шеннона та Пілоу 
в різних трофотопах природних типів широколистяних 
лісів не спостерігається.  
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Рис. 13. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від трофності 
едафотопу: а – трофотоп С, б – Dc, в – Dac, г – Dn, д – De, e – трофотоп Е; по осі абсцис – довжина тіла особин (мм),  
по осі ординат – частка особин даної розмірної групи в угрупованні (%)  
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Рис. 14. Розмірна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від трофності 
едафотопу: а – трофотоп С, б – Dc, в – Dac, г – Dn, д – De, e – трофотоп Е; по осі абсцис – довжина тіла особин (мм),  
по осі ординат – кількість видів даної розмірної групи в угрупованні  
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Рис. 15. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно  
від трофності едафотопу: а – трофотоп С, б – Dc, в – Dac, г – Dn, д – De, e – трофотоп Е; по осі абсцис – домінантні 
таксономічні групи, по осі ординат – кількість видів даної групи в угрупованні; Dif. – види інших таксономічних груп  
Відносна чисельність фітофагів у різних трофотопах 
залишається на постійному рівні. Частка сапрофагів 
мінімальна у трофотопах Dc і E, у трофотопах C, Dac, Dn 
та De вона зростає. Відсоток зоофагів у градієнті мінера-
ізації ґрунтового розчину має тенденцію до зменшення, а 
поліфагів, навпаки, до збільшення. Кількість видів у 
складі жодної з чотирьох трофічних груп у градієнті 
трофності ґрунтового розчину достовірно не змінюється. 
Частка рідкісних видів (менше 1,5% за чисельністю) 
мінімальна у широколистяних лісах трофотопів С та Е. 
Максимальна кількість масових видів (понад 12,5%) 
також спостерігається у трофотопі С. Наближеною до 
оптимальної можна вважати розмірну структуру 
мезофауни трофотопів Dac та Dn.  
Максимальний відсоток розмірної групи 4–7 мм 
зареєстрований у трофотопах De та E. У цих трофотопах 
спостерігається випадання частини розмірних груп 
безхребетних зі складу підстилкової мезофауни. 
Додатковий пік для розмірної групи 12–15 мм та низька 
чисельність видів довжиною тіла понад 20 мм 
характерні для трофотопу С.  
Максимальна кількість видів Carabidae виявлена у 
троотопі Dn. Кількість видів Formicidae зростає у тро-
отопах De та E. Чисельність Formicidae максимальна у 
лісових екосистемах трофотопів De та E. Частка Isopoda 
максимальна для лісових екосистем трофотопу De.  
Отримані результати свідчать, що у градієнті 
трофності та зволоження ґрунту за більшістю 
проаналізованих характеристик підстилкова мезофауна 
залишається стабільною системою. У складі мезофауни 
відбувається закономірна ротація видів, при цьому 
трофічна, розмірна, таксономічна структури та структу-
ра домінування у більшості випадків залишаються 
відносно стабільними.  
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Рис. 16. Таксономічна структура підстилкової мезофауни широколистяних лісів степової зони залежно від 
трофності едафотопу: а – трофотоп С, б – Dc, в – Dac, г – Dn, д – De, e – трофотоп Е; по осі абсцис – домінантні 
таксономічні групи, по осі ординат – частка даної групи в угрупованні за чисельністю (%); Dif. – інші види  
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